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真 核 生 物 的 线粒体 一 般 具 有 一 定 的 典型 的 结构 和 功能 。 然 而 ， 在 单 细 
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色 的 寄生 原生 动物 中 却 不 断 发 





4 
现 从 数量 、 结 构 到 功能 均 与 典型 线粒体 明显 不 同 的 线粒体 ， 表 现 出 线粒体 的 巨大 可 塑性 和 丰富 的 多 样 性 。 该 文 
FE 动物 中 这 些 多 样 的 线粒体 进行 了 概述 ， 并 对 形成 这 种 多 样 性 的 根本 原因 ， 即 这 些 生物 对 寄生 生活 微 
氧 或 无 氧 环境 线粒体 所 发 生 的 种 种 适应 性 进化 进行 了 分 析 探 讨 。 
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Diversity of Parasitic Protozoan Mitochondria and Adaptive Evolution 


TIAN Hai-Feng"?, WEN Jian-Fan'" 


(1. State Key Laboratory of Genetic Resources and Evolution, Kunming Institute of Zoology, the Chinese Academy of Sciences, Kunming 
650223, China; 2. Graduate School of the Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China) 


Abstract: Eukaryotic mitochondrion generally possess a definite and canonical structure and function. However, in 


the unicellular parasitic protozoa, various atypical mitochondria with respect to the number, structure, and function, have 


been discovered consecutively, revealing the variability, plasticity and rich diversity of mitochondrion. Here, we review 


the mitochondrial diversity in diverse parasitic protozoa, and the underlying reason for such diversity — the adaptive 


evolution of mitochondrion to the micro-oxygen or anaero parasitic environment of these parasites is also analyzed and 


discussed. 
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线粒体 是 真 核 细 胞 中 普遍 存在 的 重要 细胞 器 


之 一 。 典 型 





























的 线粒体 由 内 、 外 双 层 膜 包 被 的 棒状 





























结构 ， 双 层 膜 之 间 有 膜 间 除 ， 内 膜 内 陷 成 许多 
崎 ， 内 膜 以 内 为 基质 ， 基 质 内 含有 线粒体 自 喘 的 
基因 组 .线粒体 的 两 个 最 重要 的 功能 途径 一 一 三 




















羧 酸 循环 (TCA) 和 氧化 磷酸 化 就 分 别 发 生 在 基质 中 
和 内 膜 上 。 通 过 这 两 个 功能 途径 产生 大 量 的 ATP， 














为 细胞 提供 能 量 ， 因 而 线粒体 有 “细胞 的 动力 工厂 ” 
































之 称 。 此 外 ， 线 粒 体 还 具有 许多 其 他 功能 ， 如 参 
与 细胞 活动 的 调节 及 多 种 生物 大 分 子 的 合成 等 
(Ashkenazi & Dixit, 1998; Giegé et al, 2008) 。 然 
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而 ， 作 为 单 细胞 真 核 生物 的 原 4 
































动物， 它们 中 许 














多 种 类 的 线粒体 无 论 是 结构 还 是 功能 方面 却 发 生 
了 很 大 程度 “ 特 化 ?或 “退化 ”， 如 动 基 体 类 的 线粒体 
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‘巨型 化 ”为 动 基体 (kinetoplastid) ， 而 另 一 些 种 类 


《如 阿 米 巴 类 、 双 滴 虫 类 和 厌 氧 纤毛 虫 类 等 ) 中 ， 














甚至 变 得 与 典型 线粒体 的 差异 如 此 之 大 [如 产 氧 体 
(hydrogensome) 和 mitosome]， 以 致 于 人 们 曾 一 度 





认为 这 些 生 物 不 具有 线粒体 。 本 文 拟 对 原生 动物 
中 所 发 现 线粒体 的 结构 与 功能 多 样 性 作 一 概述 ， 





并 对 这 些 多 样 性 形成 的 进化 
讨 。 
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1 原生 动物 中 多 样 的 “线粒体 ” 


1.1 具有 最 小 基因 组 的 线粒体 

顶 复 门类 (Apicomplexa) 的 细胞 中 线粒体 只 有 
一 个 ， 其 内 部 结构 也 与 典型 线粒体 不 同 ， 如 症 原 虫 
线粒体 的 嵌 在 生活 史 的 不 同 阶 段 发 生 不 同 的 变化 
(Krungkrai et al, 1999) 。 更 重要 的 是 这 类 生物 的 
线粒体 基因 组 是 目前 已 知 的 最 小 线粒体 基因 组 ， 
仅 约 6—7 kb， 如 疙 原虫 的 线粒体 基因 组 仅 编码 电 
子 传递 链 (ETC) 的 3 个 和 蛋白 (细胞 色素 c 氧化 酶 
亚 基 I、H， 以 及 脱 血 红 素 细胞 色素 c) 和 一 些 核糖 
体 RNA (Vaidya et al, 1989) ， 而 且 这 些 编码 基因 
在 不 同 物种 线粒体 基因 组 的 排 布 也 不 同 。 顶 复 体 
类 多 数 物种 均 具有 ETC 复合 物 的 大 多 数 成 份 及 参 
Ej TCA 循环 的 酶 (Seeber et al, 2008) > JERE 
血液 阶段 的 ETC 各 复合 物 的 酶 活性 、 氧 的 消耗 以 
及 参与 TCA 循环 的 各 酶 表达 均 较 低 〈Llinas et al, 
2006; Painter et al, 2007) ， 但 与 呼吸 及 TCA 循环 
相关 基因 的 表达 在 感染 宿主 的 不 同 阶段 却 有 着 明 
显 不 同 (Daily et al, 2007; Lovegrove et al, 2008) , 
提示 疙 原虫 的 线粒体 可 能 在 不 同 的 阶段 功能 发 生 
FRM. ARRE, ERRAR PDH) 
定位 在 顶 复 体 一 一 另 一 细胞 器 中 ， 而 非 定 位 于 线 
粒 体 中 (Foth et al, 2005) 。 
1.2 巨型 化 的 线粒体 一 一 动 基体 

典型 线粒体 相对 细胞 来 说 是 很 小 的 ， 然 而 动 
基体 类 Ckinetoplastids) 生物 尽管 只 有 一 个 线粒体 ， 
但 体积 却 变 得 很 大 ， 在 特定 条 件 下 可 占据 细胞 体 
TAI) 13% (de Souza et al, 2009) ， 因 而 这 种 线粒体 
被 专门 称 为 动 基 体 ， 这 类 生物 也 因此 而 得 名 。 动 
基体 的 基因 组 占 到 细胞 总 DNA. 量 的 30% ， 由 两 种 
相互 连结 的 大 小 环 组 成 ， 称 为 kYDNA， 其 中 大 环 编 
码 线 粒 体重 白 及 线粒体 rRNAs; 小 环 则 编码 引导 
RNA 参与 对 大 环 转录 基因 的 编辑 (Yatawara et al, 
2008)。 动 基体 随 外 界 营养 条 件 的 改变 而 变化 ， 在 
葡萄 糖 丰富 的 环境 中 变 得 很 小 ， 与 另 一 细胞 器 
一 一 酵 解 体 成 此 消 披 长 的 变化 CFaria-e-Silva et al, 
20000 。 动 基体 的 内 部 结构 也 随 生 活 周期 的 变化 而 
变化 ， 如 锥 虫 动 基 体 在 动物 宿主 阶段 不 具 峭 状 结 
构 ， 而 在 昆虫 消化 道内 则 上 县 有 层 状 岸 。 锥 虫 在 哺 
乳 动物 宿主 阶段 主要 依赖 醉 解 体 提 供 能 量 ， 而 动 
基体 处 于 抑制 状态 (Tielens et al, 1998) ， 在 昆虫 消 
化 道 阶段 动 基 体 则 通过 TCA 循环 把 丙酮 酸 和 部 分 
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氨基 酸 〈 如 且 氨 酸 ， 苏 氨 酸 ) 进一步 降解 ， 并 具有 
一 条 与 植物 ETC 类 似 的 呼吸 链 (van Weelden et al, 
2005) 。 
1.3 能 产 所 的 “线粒体 ”一 一 产 氨 体 

产 氨 体 (hydrogensome) 是 一 种 双 层 膜 包 被 、 可 
产 ATP 及 于 的 细胞 器 。 该 细胞 器 首先 发 现 于 毛 滴 虫 

(Lindmark, 1973) ， 后 又 从 多 种 厌 氧 纤毛 虫 和 

Blastocystis 等 物种 中 鉴定 出 来 CAkhmanova et al, 
1998; Nasirudeen et al, 2004; Yarlett et al, 1981) 。 
在 结构 上 ， 毛 滴 虫 产 氢 体 由 双 层 薄 而 平滑 的 膜 包 
被 ， 双 层 膜 无 间隙 存在 (Benchimol，2009) ， 但 
Nyctotherus 及 Blastocystis 产 氢 体 中 有 着 明显 的 岸 状 
结构 (Dunn et al, 1989; Zierdt et al, 1988) 。 很 多 
物种 ， 如 毛 滴 虫 CClemens& Jhonson, 20000 . JE Tj 
纤毛 虫 的 产 氧 体 不 具有 基因 组 ， 但 最 近 在 
Nyctotherus X Blastocystis H y ^ rp zl Az y di 
组 的 存在 (Akhmanova et al, 1998; Wawrzyniak et al, 
2008) 。 在 功能 上 ， 毛 滴 虫 产 氧 体 上 的 研究 表明 : 
通过 丙酮 酸 : 铁 氧 还 蛋白 氧化 还 原 酶 (PFO) 降解 
丙酮 酸 为 乙酰 辅酶 A， 并 最 终生 成 了 、 乙 酸 和 
HO， 并 通过 底 物 水 平 磷酸 化 生成 ATFP， 还 负责 
FeS 簇 的 合成 与 组 装 (Sutak et al, 2004) 及 部 分 氨基 
酸 代谢 (Hrdy et al, 2007) 。 与 毛 滴 虫 产 氧 体 相 比 ， 
纤毛 虫 Nyctotperus 及 Blastocystis 的 产 氨 体 在 功能 上 
更 为 复杂 ， 不 仅 产 氧 ， 还 有 着 很 多 线粒体 的 其 他 
功能 CHackstein et al, 2007; Stechmann et al, 
20080 。 有 意思 的 是 ， 瘤 胃 纤 毛虫 Dasytrichna 产 氧 
体 则 与 毛 滴 虫 产 氧 体 类 似 ， 并 不 具有 参与 ETC 及 
TCA 的 相关 酶 (Hackstein et al, 2007) ， 这 反应 了 不 
同 纤 毛虫 的 产 氧 体 在 功能 上 的 差异 很 大 。 
1.4 ”极端 特 化 的 “线粒体 ” mitosome 

近 些 年 ， 在 一 些 既 无 线粒体 又 产 氧 体 的 原生 
SHF GKE, HRR, WKM Ka 
TE) 发 现 了 一 类 双 层 膜 包 被 的 细胞 器 〈Mai et al, 
1999; Riordan et al, 1999; Tovar et al2003 ; 
Williams et al, 20022 ， 称 之 为 mitosome。 贾 第 虫 及 
隐 孢 子 虫 的 mitosome 的 内 外 膜 具有 间 际 ， 但 阿 米 
ERMIT ERY mitsome 中 则 不 存在 (Tachezy et al, 
2007). Mitosome 不 具有 自身 基因 组 (Leon-Avila et 
al, 2004) 。 在 功能 上 ，mitosome 均 不 具有 TCA fA 
环 及 氧化 磷酸 化 等 功能 ， 其 已 经 实验 确认 的 功能 
仅 为 FeS IKE iX (Goldberg et al, 2008; LaGier et al, 
2003; Tovar et al, 2003) 。 然 而 ， 对 发 现 mitosome 
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的 物种 的 核 基 因 组 分 析 表 明 ，mitosome 可 能 也 具 
有 一 些 由 核 基 因 编 码 的 其 他 功能 的 和 蛋白， 如 
Encephalitozoon cuniculi 中 具有 丙酮 酸 脱氧 酶 复合 
物 El 的 w、B 亚 基 CKatinka et al, 2001) 、 甘 油 3 
磷酸 脱氧 酶 和 含 锰 超 氧 化 物 岐 化 酶 等 (Burri et al, 
2006) ， 但 这 些 功 能 并 未 得 到 实验 验证 。 我 们 最 近 
对 Giardia lamblia 基因 组 的 分 析 也 显示 该 物种 完全 
不 具有 参与 TCA 循环 及 氧化 磷酸 化 的 各 个 酶 的 同 
源 物 ， 但 其 mitosome 仍 可 能 有 着 参与 磷脂 合成 或 
脂肪 酸 氧化 代谢 的 功能 (Tian，2008) 。 


2 多 样 性 形成 的 根本 原因 一 一 对 寄生 生活 
的 适应 性 进化 


为 什么 这 些 寄生 原生 动物 中 的 “线粒体 ”会 发 生 
如 此 这 般 的 变化 而 形成 了 这 些 多 样 化 的 线粒体 。 

寄生 原生 动物 作为 单 细胞 的 寄生 虫 ， 寄 生 于 
宿主 体内 ， 甚 至 细胞 内 ， 这 样 的 生活 环境 的 一 个 重 
要 的 特点 就 是 它们 接触 不 到 游离 的 氧 分 子 ， 即 它 
们 生活 在 一 个 微 氧 或 无 氧 的 环境 。 而 线粒体 作为 
细胞 内 利用 氧 分 子 进行 氧化 呼吸 生产 ATP 的 胞 
器 ， 在 这 种 微 氧 或 无 氧 的 条 件 下 势必 首当其冲 地 
面临 着 选择 压力 。 这 些 生 物 正 是 在 这 种 共同 选择 
压力 的 长 期 作用 下 ， 又 由 于 各 自 的 寄生 环境 有 所 
不 同 ， 它 们 中 的 线粒体 发 生 了 既 相 似 又 有 所 不 同 
的 适应 性 进化 。 相 似 的 方面 体现 在 在 大 的 进化 策 
略 上 有 着 相同 的 进化 趋势 ， 即 针对 氧 的 缺乏 ， 线 
粒 体 中 的 三 法 酸 循环 和 氧化 呼吸 链 发 生 着 改组 、 
退化 或 丢失 ， 降 低 氧 的 消耗 ， 同 时 也 就 降低 或 失 
去 ATP 的 生产 能 力 。 不 同 的 方面 则 体现 在 由 于 帘 
生 环 境 的 有 所 不 同 ， 线 粒 体 发 生 不 同 程 度 的 “退化 ” 
或 “ 特 化 ”， 如 同属 纤毛 虫 类 的 瘤胃 纤毛 虫 与 
Nyctotherus 均 具有 产 氢 体 ， 但 它们 生活 于 不 同 的 
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环境 中 ， 其 产 氧 体 在 结构 及 功能 上 有 所 不 同 ， 再 
如 项 复 体 和 动 基体 类 的 线粒体 在 不 同 的 生活 史 阶 
段 也 有 着 不 同 的 形态 与 功能 ， 在 营养 物质 有 限 的 
情况 下 会 增 大 体积 以 弥补 数量 的 不 足 。 这 提示 线 
粒 体 结构 与 功能 与 所 生活 环境 的 营养 条 件 密 切 相 
Ko 

正 是 由 于 这 些 原因 ， 寄 生 原 生动 物 中 的 “ 线 粒 
体 ” 产 生 了 丰富 的 多 样 性 。 
3 R E 

寄生 原生 动物 “线粒体 ”的 多 样 性 将 会 随 着 对 更 
多 原生 动物 的 研究 而 有 更 多 的 发 现 ， 如 部 分 寄生 
厌 氧 纤毛 虫 可 能 也 具有 mitosome (Hackstein et al, 
2007) ， 但 有 竺 证实。 这 些 发 现 必 将 增进 人们 对 线 
粒 体 可 塑性 及 线粒体 适应 性 进化 的 更 深入 认识 。 

人 们 对 上 述 寄生 原生 动物 “线粒体 ”的 功能 已 有 
所 认识 ， 但 还 远 不 够 深入 、 人 全面， 如 顶 复 体 类 、 动 
基体 类 生物 的 线粒体 在 不 同 生 活 史 阶段 的 功能 
其 差异 仍 有 待 进一步 研究 ， 再 如 ， 具 产 毛 体 的 物种 
核 基 因 组 的 注释 显示 不 同 物种 的 产 氧 体 可 能 在 功 
能 上 有 着 较 大 差异 ， 这 些 不 同 的 功能 及 其 成 因 都 
有 待 验证 及 认识 。 另 外 ， 已 发 现 的 mitosome 的 功 
能 仅 为 参与 FeS 蛋白 簇 合成 ， 利 用 各 种 手段 来 认识 
该 胞 器 的 组 份 、 功 能 及 其 起 源 是 当前 对 mitosome 
研究 的 热点 。 

对 这 些 不 同 的 “线粒体 ”进行 比较 ， 将 有 助 于 理 
解 这 些 细胞 器 在 功能 上 是 如 何 进化 的 ， 将 进一步 
有 助 于 理解 寄生 原生 动物 “线粒体 ”是 如 何在 形态 结 
构 及 代谢 途径 上 与 不 同 的 宿主 环境 相 适 应 的 ， 这 
也 有 助 于 理解 这 些 致 病原 生动 物 是 如 何 进 化 发 展 
的 ， 并 从 而 有 可 能 从 适应 性 进化 的 角度 去 寻找 和 
发 现 有 效 的 鞭 标 用 于 这 些 寄生 原生 动物 的 防治 。 
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